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Om een gedekte eettafel te verplaatsen zonder dat er iets omvalt, zijn er twee 
mensen nodig die hun handelingen nauwgezet kunnen coördineren. Dit proefschrift 
beschrijft wat er zich afspeelt in de hersenen terwijl mensen samen een handeling 
uitvoeren. We hebben dit onderzocht door gebruik te maken van sociale paradigma’s 
waarin de deelnemer van het experiment direct contact had met een ander persoon. 
Door middel van functionele Magnetische Resonantie (fMRI) hebben we 
hersengebieden geïdentificeerd die een rol spelen bij verschillende sociale taken. De 
deelnemers lagen in de MR-scanner en (1) speelden een coöperatief spel waarbij ze 
een gezamenlijke handeling moesten uitvoeren met de proefleider, (2) speelden 
hetzelfde spel als bij 1, maar nu met de computer, (3) drumden een simpel ritme met 
een drumpartner (respectievelijk Hoofdstuk 2 en 4). Door gebruik te maken van de 
analysemethode Granger Causaliteit (Hoofdstuk 3) konden we ook de 
informatiestroom onderzoeken van en naar de anterieure gebieden van het 
spiegelsysteem tijdens het spelen van het coöperatieve spel. Hiermee hebben we een 
dieper inzicht gekregen in de bijdrage van het spiegelsysteem aan gezamenlijke 
handelingen. Als laatste hebben we getest of hersenactiviteit in het beloningssysteem 
gerelateerd is aan het werkelijke sociale gedrag van de drumpartners (Hoofdstuk 4). 
 
Hoofdstuk 2 
Het eerst beschreven fMRI experiment in dit proefschrift onderzoekt het 
hersennetwerk dat betrokken is bij het integreren van geobserveerde en uitgevoerde 
handelingen. Deze integratie onderscheidt een gezamenlijke handeling van het 
observeren en uitvoeren van een handeling op zich. Recent onderzoek heeft 
uitgewezen dat het spiegelsysteem in de hersenen de basis is van onze capaciteit om 
onze handelingen met die van anderen te kunnen afstemmen (Knoblich and Jordan, 
2002; Newman-Norlund et al., 2008; Newman-Norlund et al., 2007a). Met behulp van 
fMRI hebben we de hersenactiviteit van proefpersonen gemeten terwijl ze een 
coöperatief spel speelden met de proefleider. Hun taak was om één van de twee 
wijzers van een klok-achtig apparaat te bewegen. Ze moesten hem of één kant op 
bewegen of een bepaalde vorm creëren samen met de wijzer van de proefleider. In de 
controle condities moest de deelnemer kijken naar de bewegingen van de wijzer van 
de proefleider zonder zelf iets te doen (observatie) of hij moest alleen zijn eigen wijzer 
bewegen zonder dat de proefleider iets deed (executie). Het spiegelsysteem is 
betrokken bij zowel het observeren als het uitvoeren van een handeling en omvat de 
linker inferieure frontale gyrus (IFG) en de linker inferieure parietale kwab (IPL). De 
gebieden die actiever waren gedurende het spel dan gedurende de observatie en 
executie condities lagen naast de gebieden van het spiegelsysteem in de IFG en de 
IPL. Ook vonden we activiteit in de temporale en occipitale cortex (het integratie 
netwerk). Onze resultaten suggereren dat bij het dynamisch koppelen van je eigen 
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handelingen aan die van iemand anders meer gebieden in de hersenen betrokken zijn 
dan alleen het klassieke spiegelsysteem. 
 
Hoewel de resultaten van het eerste experiment een netwerk van 
hersengebieden laten zien die betrokken zijn bij de integratie van visuele input en 
motorische output, kunnen we niet zeggen of deze integratie activiteit specifiek is 
voor een wederzijdse afstemming die karakteristiek is voor gezamenlijke handelen, of 
dat het net zo sterk zou kunnen zijn gedurende een taak die slechts afstemming nodig 
heeft in één richting. 
Om te onderzoeken of de hersengebieden uit het eerste onderzoek gevoelig zijn 
voor wederzijdse coördinatie hebben we de helft van de deelnemers hetzelfde spel 
nogmaals laten spelen (a) met een proefleider die haar bewegingen aanpast aan die 
van de proefpersoon of (b) met een computer die dit niet doet. De resultaten hiervan 
laten zien dat hersenactiviteit in alle hersengebieden binnen het integratie netwerk en 
het spiegelsysteem sterker was tijdens het spelen met een menselijke tegenstander dan 
met een computer als tegenstander. Dit laat zien dat deze hersengebieden gevoelig zijn 
voor wederzijdse coördinatie. De contingentie die deelnemers bemerkten tussen de 
menselijke tegenstander en zijn eigen bewegingen (wederzijdse coördinatie) moet 
beide netwerken gevoelig hebben gemaakt voor de aanwezigheid van de ‘social loop’ 





In hoofdstuk 3 hebben we ons gericht op de bijdrage van het spiegelsysteem 
aan gezamenlijk handelen met een andere methode: Granger causaliteitsmapping 
(GCM). We hebben GCM toegepast op onze fMRI data en konden daarmee de 
gerichte informatiestroom vaststellen tussen de anterieure gebieden van het 
spiegelsysteem (BA 44 en BA 6) en de gebieden zoals geïdentificeerd in het eerste 
experiment. GCM op fMRI data maakt gebruik van het verschil in Granger Causaliteit 
(Roebroeck, et al. 2005). Simulaties hebben laten zien dat GCM toegepast op fMRI 
signalen niet kan laten zien of informatie op zich wordt verzonden van een gebied 
naar een ander gebied, het kan echter wel laten zien of er meer informatie de ene kant 
wordt opgestuurd ten opzichte van de andere kant (Roebroeck, et al. 2005). Door het 
volgen van deze methode komen we tot drie bevindingen: als eerste laten onze 
resultaten een voornamelijk achterwaartse informatiestroom zien (dus van linker 
frontaal BA 44 naar meer posterieure gebieden: bilateraal BA 2 binnen SI, rechter 
MOG). Dit suggereert dat de premotorische gebieden meer voorspellingen zenden 
naar sensorische gebieden dan andersom wanneer iemand bezig is met gezamenlijke 
handelingen met iemand anders.  
Dit is verenigbaar met het steeds prominenter wordende idee van ‘forward 
models’ (Gazzola and Keysers 2009; Keysers and Perrett 2004; Kilner, et al. 2007; 
Kilner, et al. 2004; Miall 2003; Wolpert, et al. 2003; Wolpert and Miall 1996). 
Waarschijnlijk is het zo dat het spiegelsysteem een rol speelt doordat het de 
sensorische vertragingen op kan vangen doordat het kan voorspellen wat de 
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somatosensorische en visuele consequenties zullen zijn van geobserveerde en 
uitgevoerde handelingen van anderen. 
Als tweede hebben we gevonden dat anterieure gebieden van het 
spiegelsysteem in de linker hersenhelft (BA 44 en BA 6) gedurende gezamenlijk 
handelingen informatie uitwisselen met het integratienetwerk. Twee functioneel 
gescheiden netwerken worden dus effectief gekoppeld om te komen tot gezamenlijk 
handelen. Dit suggereert dat, wanneer iemand zijn of haar handelingen moet 
coördineren met die van iemand anders, het spiegelsysteem de rol van het 
integratienetwerk ondersteunt door de handelingen van de deelnemer en van de 
proefleider in eenzelfde code te representeren (Etzel, et al. 2008).  
Als laatste hebben we gevonden dat zowel de linker BA44 en de linker BA 6 
meer informatie sturen naar het cerebellum dan dat ze ervan ontvangen. Tijdens het 
uitvoeren van bewegingen convergeert input van de premotorische cortex en de 
sensorische structuren in het cerebellum, wat de cerebellum tot een ideale plek maakt 
om in real time de afwijking tussen de bedoelde en de daadwerkelijk uitgevoerde 
beweging te berekenen en deze afwijking te gebruiken voor het verbeteren van de 
motoriek (Wolpert, et al. 1998). We speculeren dat het cerebellum gedurende 
gezamenlijke handelingen een soortgelijke integrerende rol speelt voor het detecteren 
van afwijkingen in de synchroniteit tussen iemand zijn eigen handelingen en die van 
een ander. Daarnaast hebben we gevonden dat het cerebellum meer input krijgt van de 
premotor cortex gedurende gezamenlijke handelingen dan gedurende solistische 
handelingen. Dit suggereert dat gedurende gezamenlijke handelingen, het cerebellum 
meer informatie zou kunnen ontvangen over de (voorspelde) handelingen van de 
ander, naast het motorische commando van de bedoelde handeling die het cerebellum 
van de premotor cortex ontvangt gedurende solistische uitvoering van een handeling. 
Dit geeft het cerebellum de informatie die het nodig heeft om de eigen handelingen 





In Hoofdstuk 4 onderzoeken we of het beloningssysteem, voornamelijk de 
caudate, een modulerend effect heeft op sociaal gedrag die volgt op gesynchroniseerde 
activiteit. We hebben de voorspelling getest dat de caudate een grote rol speelt in de 
koppeling tussen de ervaring van het synchroon handelingen uitvoeren en het 
beloningssysteem en dat deze koppeling sociaal gedrag moduleert. De caudate is in 
onze deelnemers betrokken bij een geldelijke beloning. We hebben neurale activiteit 
in dit gebied gemeten, terwijl we de mate van synchroniteit tussen drumpartners in een 
sociale drumtaak manipuleren. Gedurende deze taak geloofden de deelnemers dat ze 
aan het drummen waren met een van de twee proefleiders in afwisselende blokken in 
de MR-scanner. Een van de proefleiders drumde synchroon met de deelnemer, terwijl 
de andere proefleider niet synchroon drumde. De laatste herhaling van het fMRI 
experiment was ontworpen als een manipulatie waarin één van de proefleiders 
synchroon drumde (bij de helft van de deelnemers) of asynchroon drumde (bij de 
andere helft van de deelnemers). Hierna liet de proefleider, zogenaamd per ongeluk, 8 
pennen op de grond vallen in nabijheid van de deelnemer, waarbij de deelnemer de 
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keus had om zich altruïstisch te gedragen of niet. Deze gedragstest liet zien dat de 
deelnemers meer pennen opraapten om de drumpartner te helpen wanneer deze 
synchroon had gedrumd vergeleken met als er asynchroon was gedrumd tijdens het 
scannen.  
Onze fMRI resultaten laten zien dat het beloningsgebied, de caudate, actief 
wordt tijdens gesynchroniseerd drummen. Daarnaast voorspelt de activiteit in de 
caudate de hoeveelheid pennen die de deelnemer later opraapt om zijn of haar 
drumpartner te helpen. Deze resultaten impliceren dat onze hersenen 
gesynchroniseerde activiteit transformeren in basale beloningsactiviteit. Dit 
beïnvloedt, door middel van de caudate, toekomstige beslissingen om altruïstisch 
gedrag te vertonen tegenover de persoon met wie gesynchroniseerd is gehandeld. Dit 
laat zien dat de caudate de mediërende structuur is die gesynchroniseerd gedrag met 
anderen koppelt met de sociale effecten van het uitvoeren van gezamenlijke muzikale 
activiteiten. Dit licht een tipje van de sluier op over waarom gesynchroniseerd gedrag 
en de bijbehorende effecten hiervan zo wijd verspreid zijn in vele verschillende 
culturen door te laten zien dat het aangrijpt op het basale beloningssysteem, net zoals 
geld dat doet. 
  
